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論文内容の要旨
黄色藻やユーグレナ藻，渦鞭毛藻の葉緑体包膜は，緑藻や陸上植物が 2 重膜であることと異なり， 4 重膜や 3 重膜
である o 葉緑体の 2 次共生起源説は r3 重あるいは 4 重包膜を持つ葉緑体は原生動物に捕食された藻類を起源とする』
と説明するが，現在のところ，形態学的観点により提唱された仮説に過ぎなし、。また，動物，菌類のミトコンドリア
では UGA コドンがトリプトファン (Trp) を， AUA コドンがメチオニン (Met) をコードするが，藻類ミトコンド
リアでも同様の遺伝暗号変異を持つのだろうか。また，持っとすれば，このような遺伝暗号変異は，いつ，どこで何
回起きたのだろうか。
本研究では，藻類の遺伝暗号変異の性質や，葉緑体の 2 次共生起源説を分子系統学的に検証するため， ミトコンド
リアの中で最も進化速度の遅い COXI 遺伝子に注目して，解析をおこなった。
1.藻類由来の葉緑体をもっ原生動物，ユーグレナ藻，渦鞭毛藻
Gibbs によって形態観察から提唱された葉緑体の 2 次共生起源説を，分子系統学的に検証した。その結果， COX 
I 遺伝子の分子系統樹では，ユーグレナ藻( 3 重外膜葉緑体を持つ)はキネトプラストを持つ鞭毛虫と近縁関係を示
し，渦鞭毛藻 (3 重外膜葉緑体を持つ)はマラリア病原虫等が含まれるアピコンプレクサ類と強い近縁関係であるこ
とがわかった。一方，葉緑体ゲノム上の遺伝子治cL ， psbA の分子系統樹では，ユーグレナ藻のもつ葉緑体は緑藻の
葉緑体と極めて近縁であることが示されている。この矛盾する分子系統樹の結果は，ユーグレナ藻や渦鞭毛藻は，原
生動物が藻類を補食し，共生させ，その葉緑体のみが維持されるようになった，すなわち“進化的キメラ生物"であ
ると考えれば説明できる。マラリア病原虫もかつては光合成をしていたことが，退化した環状葉緑体ゲノムの発見で
示され，渦鞭毛藻とマラリア病原虫の近縁性を示唆する今回の分子系統解析の結果に一致するo “藻類"には， この
ように 1 次共生により直接光合成バクテリアを得たものと 2 次共生により光合成能を獲得したものが混在している。
II. 不等毛植物門におけるミトコンドリア遺伝暗号
これらに属する藻類のうち，黄緑藻のミトコンドリアのみにおいて， AUA が Met をコードするという遺伝暗号変
異をもつことを見いだした。この遺伝暗号変異をもっクレードは単系統であり，黄緑藻綱と対応していた。一度生じ
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た遺伝暗号変異はイントロンなどと異なり，種を越えて水平伝搬することがなく，安定して子孫に継承されるので，
分子系統樹と組み合わせることにより，近縁種を識別する上での有効な遺伝的指標になると思われるO この分子マー
カーを利用して，黄緑藻に分類されていたもののいくつかは，真正眼点藻綱や褐藻に分類されるべきであることを示
し fこ O
ill. 方向性のある遺伝暗号変異:UGA は終止コドンからトリプトファンコドンに
ミトコンドリアの解析は多細胞動物に，大きく偏っていた。これまで，ほとんどデータのなかった藻類および原生
動物のミ卜コンドリア COXI 遺伝子の解析を通し，パブロパ目を除くハプト藻，珪藻のタラシオシーラ科， クロラ
ラクニオン藻，及び原生動物有殻糸状根足虫目 Euglyphα において，遺伝暗号変異 (UGA/Trp) を見いだした。同
様の遺伝暗号変異は，多細胞動物，菌類，繊毛虫，キネトプラストを持つ鞭毛虫，及び紅藻 Chondrus crispus で報
告されている O これらを含む60種の生物種のミトコンドリア COXI 遺伝子をもとに分子系統解析を行なった。その
結果， この UGA/Trp という遺伝暗号変異は少なくとも 6 つの系統(繊毛虫，キネトプラストを持つ鞭毛虫，菌類，
パブロパ目を除くハプト藻，珪藻のタラシオシーラ科，紅藻 Chondrus crispus) で，独立に生じていることがわかっ
fこ O
Osawa-Jukes によって提唱された遺伝暗号変異のモデルでは，アンチコドン部位に生じた突然変異により，新た
にコドンと対合できる tRNA が生じることを前提としている。それゆえ，いったん消失したコドンがどのようなア
ミノ酸のコドンとして捕獲されるかは，アンチコドンの 1 文字変異を考えることで，いくつかの候補が挙げられ，そ
の可能性は同じである。従って， このモデルでは， UGA stop コドンが例外なく Trp となるような方向性のある遺伝
暗号変異を説明できない。この方向性を持った遺伝暗号変異が成立するためには， (i) UGA コドンがゲノム中から
消え去り， (? UGA コドンと対合でき， Trp をチャージするような tRNA が特異的に現れる必要性がある。ゲノム
GC% と stop コドンとしての UGA， UAA の使用頻度を調べると，ゲノム GC%が低い時， stop コドンとして UAA
を，逆に高いときには UGA を好んで使用するという関係が見いだせた。一般に， ミトコンドリアゲノムは AT に富
む (25 """40%) ので， stop コドンとして UAA を使用し， UGA が stop コドンとして使用されることはごく希であ
る。このため， ミトコンドリアのような限られた数 (40 以下)のタンパクしかコードしていないゲノムでは，偶然、
に UGA stop コドンが l 回もゲノム中で使われないことがあると思われる (UGA コドンが変異しやすい理由)。し
かも， トリプトファン tRNA では，アンチコドン部位以外に起きた突然変異によっても， UGA コドンと対合できる
ような立体構造の変化が起きやすいらしい (UGA が特異的に Trp コドンに変異する理由)。このことは，大腸菌等
で得られている UGA コドンのサプレッサーであるトリプ卜ファン tRNA が，そのアンチコドンでなく， D-ループ
やアンチコドンステム部位に変異を持つことで支持される。また， UGA を Trp コドンとして使用している生物種に
おいて， このコドンの使用頻度は高いため，再び stop コドンに先祖返りするような変異はないと思われる。
論文審査の結果の要旨
申請者は葉緑体の 2 次共生起源仮説を， ミトコンドリア遺伝子の塩基配列データーを分子系統学的な手法で解析し，
葉緑体，核ゲノム上の遺伝子による分子系統樹と比較することにより進化上の事実であることを示した。またこの解
析を通じて，黄色藻などにおいて遺伝暗号が普遍遺伝暗号表からずれている例を数多く見いだした。これらの例から，
特定のコドンが特定のアミノ酸を指定するコドンに変異することを見いだし，その原因が tRNA にあるという仮説
を提示した。これらの業績は博士(理学)の学位論文として十分価値のあるものと認める。
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